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— En ete d’herbes, de fleurs (surtout ä petales jaunes comme chez Ranunculm 
Leontodon, Hieracium et Crepis) et de graines. 

— En automne les baies sont la nourriture preferee. 




II existe une preference distincte pour certaines plantes, de Sorte que 1 
composition de la nourriture ne correspond pas ä l’offre. 


:be 


SUMMARY 




In the course of the year, the food of the alpine black grouse consists of th( 
following: 

— In Winter: Needles and buds of conifers, buds and catkins of alder, birch an< 
rowan. However, if available, Ericaceae are preferred. 

— In spring: Young leaves of herbs and Ericaceae, young needles of larch and] 
blossoming cones of conifers. 


— In Summer: Herbs, flowers (especially the yellow ones like RanunculusM 
Leontodon, Hieracium and Crepis) and seeds. 

— In autumn berries are the preferred food. 

There exists a distinct preference for certain plants, and therefore the! 
composition of the consumed food does not correspond to the composition of 
the available food. 


NO 59. V. Ziswiler. — Die Darstellung von Oberflächenstrukturen 
des Verdauungstraktes mit Hilfe des Raster-Elektronenmikro- 
skopes. (Mit 8 Textabbildungen) 

Aus dem Zoologischen Museum der Universität Zürich 


Einleitung 

Die epithelialen Strukturen des Yerdauungstraktes der Wirbeltiere konnten 
bisher nur unbefriedigend in der dritten Dimension erfasst werden. Aufsichten 
ausgebreiteter Gewebeteile unter der Lupe oder dem Lichtmikroskop waren durch 
den anhaftenden Schleim verdeckt, und die schwache Konsistenz hervortretender 
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^^'^j^Spilhelstrukturen wie z.B. der Darmzotten liess diese postmortal sich umlegen 
oder in sich zusammenfallen. 

Eine andere Möglichkeit der Oberflächenerfassung bestand darin, das Darm- 
,'altenrelief oder die Muster von Drüsenfeldern zeitraubend anhand von Quer- 
^jnd Längsschnittserien histologischer Präparate zu rekonstruieren. Diese Re- 
construktionsversuche Hessen sich bei komplizierteren Epithelstrukturen stets nur 
anbefriedigend durchführen, besonders da durch die drastischen Eingriffe histolo¬ 
gischer Präparation die feinen Schleimhautstrukturen deformiert wurden und nie 
mehr die Lage einnahmen, die sie in vivo eingenommen hatten. Im Rahmen 
unserer mikroskopisch-anatomischen Untersuchungen am Verdauungstrakt der 
^ Sauropsiden (Ziswiler, 1967; Ziswiler und Farner, 1973) setzten wir schliesslich 
einen sonst in der Kartographie verwendeten Zeichenapparat Perspektomat ein, 
jcider die Rekonstruktion perspektifischer Bilder auf Grund von Schnittserien 
ermöglicht. Auch diese Versuche blieben unbefriedigend; abgesehen von ihrer 
Aufwendigkeit an Material und Zeit, traten die erwähnten post mortem-Defor- 
mationen besonders deutlich in Erscheinung. 

Erst die Benutzung des Raster-Elektronenmikroskops (REM) der Universität 
^ 'Zürich gestattete uns, einwandfrei die Oberflächenstrukturen des Verdauungs¬ 
rohres darzustellen. Die erzeugten Bilder bestechen durch ihre Tiefenschärfe und 
geringe Verzerrung. Für unsere Untersuchungen sind dabei vor allem Vergrös- 
^ serungen im unteren Bereich des REM, also etwa von 50-1000 fach, von Bedeutung, 
Gegenüber den konventionellen Verfahren ermöglicht die neue Betrachtungs¬ 
methode ein direktes Erfassen von Schleimhautstrukturen. Dabei kann nicht nur 
einwandfrei die Histoarchitektur der einzelnen Gewebe überblickt werden, 
sondern ebensogut können vereinzelte Zelltypen eruiert und quantitativ erfasst 
werden, sofern sie morphologisch von anderen Zellen unterscheidbar sind, wie 
z.B. die Becherzellen. 

Einwandfrei lässt sich aus den Bildern auch die Lage und Anordnung von 
Drüsenmündungen und der Aufbau der Schleimhautreliefs studieren. 

Für unsere Untersuchungen von besonderer Bedeutung ist der interspezifische 
Vergleich entsprechender Abschnitte des Verdauungskanals zum Studium phyleti- 
I scher Radiationsvorgänge und zu Zwecken taxonomischer Diagnostizierung. 

Material und Methoden 

Unser besonderes Interesse gilt der Ernährungsspezialisation innerhalb 
gewisser Gruppen von Vögeln und Reptilien, wobei wir uns vor allem auf die 
Folgeadaptationen des Verdauungssystems konzentrieren. Unsere momentanen 
Schwerpunktgruppen sind unter den Vögeln die Oscines und die Psittaci, unter 
den Reptilien die Agamidae, die Iguanidae und Sphenodon. Von Vertretern dieser 
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Gruppen stammen nun unsere ersten REM-Darstellungen des Verdauungstraktei 

Die Präparation der Objekte ist denkbar einfach. Von den einzelnen AP 
schnitten des Verdauungskanals frischtoter Tiere werden ca. 50 mm^ gross 
Stücke auf dem Objekttisch ausgebreitet, gefriergetrocknet, und nachher währen 
ca. 30 Minuten im Vakuum mit Gold bedampft. Dann sind die Objekte bereil 
fertig zur Betrachtung im REM. 

Teile, die besonders verschleimt sind, wie Darm und Ösophagus, pflegen wi 
vorerst während ca. 1 Woche in 4%igem Formalin zu fixieren. Dabei wird de 
Schleim besonders erhärtet. Er verbindet sich mit dem Chylus zu einem kompakte 
Kern und kann nachher mit diesem leicht von dem darunterliegenden Geweb 
gelöst werden. 

Die OBERFLÄCHENSTRUKTUREN 

Während der Ösophagus der Sauropsiden abgesehen von der Anordnung de 
Drüsenfelder relativ einfach gebaut ist, zeichnen sich die folgenden Abschnitt 
des Verdauungsrohres durch reiche Oberflächenstrukturierung aus. 

Der Drüsenmagen der Vögel ist charakterisiert durch eine dichte Besetzunj 
mit zweierlei Drüsen, den einfach gebauten Schlauchdrüsen, die in hoher Dicht 
direkt in das Lumen des Drüsenmagens münden, und den mächtigen Zusammen 
gesetzten Drüsen, die weit in die Lamina propria hineinreichen und deren Aus 
führgänge zwischen den Schlauchdrüsen ebenfalls ins Lumen des Drüsenmagen 
münden. Die Zusammengesetzten Drüsen sind Rotationsellipsoide und Zeichner 
sich durch eine intensive innere Kammerung aus. Während sich der Feinbai 
dieser Drüsen anhand von Schnittpräparaten befriedigend studieren lässt, macht 
es bisher grosse Schwierigkeiten, die räumliche Anordnung der einzelnen Drüsen 
körper und ihrer Mündungen zwischen den Schlauchdrüsen zu rekonstruieren 
zumal das Ausführsystem der Zusammengesetzten Drüsen mit einem Zylinderepi¬ 
thel ausgekleidet ist, das sich fast nicht von jenem der Schlauchdrüsen unter¬ 
scheidet. Die Aufsicht der Drüsenmageninnenfläche im REM gibt nun ein ge¬ 
naueres Bild der tatsächlich existierenden Verhältnisse. Man überblickt nicht nur 
die Anordnung der einzelnen Drüsen, sondern man ist auch in der Lage, eine 
verlässliche Auszählung der Drüsentypen z.B. für den taxonomischen Vergleich 
durchzuführen (Abb. 1, 2). 

Der Muskelmagen der Vögel ist auf seiner Innenseite von der Koilin- 
schicht (keratinoide Schicht) bedeckt, die von den darunterliegenden Schlauch-| 
drüsen abgesondert wird. Bei körnerfressenden Singvögeln (Ziswiler, 1967) ent¬ 
deckten wir verschiedene gruppentypische Strukturierungen der Koilinschicht 
(Abb. 3), z.B. Felder mit Zähnchen, Querleisten, Wülsten oder Feilkerben, 
die wir als Reibplatten identifizierten. Dabei stellte sich das Problem der Ent¬ 
stehung dieser Oberflächenstrukturen, ob diese Muster durch einen bestimmten 
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Abb. 1. 

Innere Oberfläche des Drüsenmagens von Neopsephotus bourkii. z Mündung von Zusammen¬ 
gesetzten Drüsen; s Mündungen von Schlauchdrüsen. In den Mündungen der Zusammenge¬ 
setzten Drüsen sind konkretisierte Sekretpfropfe zu sehen. Vergr. 120 fach 
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Abb. 2. 

Mündungen einer Zusammengesetzten Drüse mit Sekretpfropf, 
umgeben von Schlauchdrüsen; Coryphospingus cuciiUatus, Vergr. 300 fach 
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Abb. 3. 

Aufsicht auf die Koilin-Reibplatte im Muskelmagen 
von Coryphospingus cucuUatus. Vergr. 600 fach 
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Abb. 4. 

Aufsicht auf die Schlauchdrüsenschicht des Muskelmagens bei entfernter Koilinschicht. Das 
Relief der Reibplatte (vergl. Abb. 3) ist bereits in der Schlauchdrüsenschicht vorgeformt, m Mün¬ 
dungen von Schlauchdrüsen. Vergr. 600 fach 
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Abb. 5. 

Dreieckzotten im Duodenum von Coryphospingus cucullatus. 

Die schwarzen Flecken sind die Öffnungen von Becherzellen. Vergr. 600 fach 
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Abb. 6, 

I Darmschleimhaut im Duodenalabschnitt von Coryphospingus cucullatus. 

Die runden Fingerzotten (f) sind umgeben von Lieberkühnschen Krypten (k). Vergr. 200 fach 
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Abb. 7. 

Netzfaltenrelief im Ileumabschnitt von Coryphospingus ciicu/latus. Vergr. 180 fach 








Abb. 8. 

Innere Oberfläche des Enddarms von Coryphospingus cucullatus. Das Relief besteht aus wenig 
vortretenden Längsfalten. In der Schleimhaut sind die kleinen Öffnungen von ßecherzellen (b) 
und die grossen Mündungen von Lieberkühnschen Krypten (k) zu erkennen. Vergr. 450 fach. 
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Sekretionsrhythmus entstehen, oder ob sich die Koilinschicht einfach einer schon 
vorhandenen Reliefstruktur des Bindegewebemantels in der Schlauchdrüsen- 
Ischicht auflegt und dieses nachformt. 

J Unsere REM-Darstellungen des Muskelmagenlumens nach entfernter 
|Koilinschicht zeigten deutlich, dass das Relief der Koilinschicht bis in alle Ein- 
|zelheiten bereits durch die Schlauchdrüsenschicht und das sie durchdringende 
Bindegewebe präformiert ist (Abb. 4). 

Der Darm der Vögel und Reptilien zeichnet sich nicht nur durch adaptive 
i Differenzierungen in bezug auf seine Proportionen aus, sondern auch durch die 
»Entwicklung hochdifferenzierter Reliefstrukturen zur Erzielung grösserer re- 
Isorbierender Oberflächen. Ausgehend vom einfachen Zickzackfaltenrelief wurden 
Systeme von Höckerfalten, Lamellen, Netzfalten (Abb. 7), Dreieck- (Abb. 5) 
und Fingerzötten, ja sogar solche mit sekundären Zottensystemen evoluiert, deren 
Feinarchitektur sich bis heute nur schwer und zum Teil unvollständig erfassen 
f Hess. Die REM-Darstellung solcher Schleimhautgebilde hingegen offenbart dem 
[Betrachter mit jeder wünschbaren Genauigkeit das System und den Aufbau 
solcher Oberflächenstrukturen. Schwierig war es bisher auch, sich ein genaues 
' Bild von der Anordnung der Lieberkühnschen Krypten zu machen, im besonderen 
die Krypten von übrigen Vertiefungen der Darmschleimhaut zu unterscheiden. 
Auch hier erlaubt das REM eine eindeutige Ortung der Kryptenmündungen, die 
|jn der Regel durch einen typischen Sekretpfropf verschlossen sind (Abb. 6). 

Besonders schön und deutlich lassen sich Becherzellen an der Epithelober¬ 
fläche ausmachen (Abb. 8). Bei der von uns praktizierten Entfernung von Chylus 
und Schleim werden offenbar auch die einzelnen Schleimpfröpfchen aus den 
Becherzellen herausgezogen, so dass die einzelnen Becherzellen im REM-Bild 
als dunkle Vertiefungen erscheinen. 


Verwendbarkeit 

Unsere vorläufigen Befunde ergaben, dass mittels des REM im lichtmikro¬ 
skopischen Vergrösserungsbereich Aufsichten der inneren Oberfläche des Ver¬ 
dauungsrohres von hoher Qualität erzeugt werden können, die jedem konven¬ 
tionellen Verfahren der Betrachtung oder Rekonstruktion überlegen sind. Ein 
bedeutender Vorteil gegenüber den bisherigen Verfahren liegt in der sehr einfachen 
und wenig Zeit beanspruchenden Präparation der Gewebestücke, die es hinfort 
gestattet, solche Oberflächenanalysen routinemässig von grossen Serien von Beo¬ 
bachtungsmaterial durchzuführen. Damit ist der Weg offen für eine breit ange¬ 
legte Erforschung der Oberflächenstrukturen des Verdauungstraktes innerhalb 
einzelner Wirbeltiergruppen. Da der Verdauungstrakt in Zusammenhang mit der 
ernährungstypischen Radiation einen evolutiv-adaptiv extrem wandelbaren 
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Organkomplex darstellt, können wir mit diesen Untersuchungen zu einem bessern 
Verständnis der Vielfalt rezenter Formen beitragen. 


Zusammenfassung 

Für die Untersuchung von Oberflächenstrukturen des Verdauungstraktes 
lassen sich mittels des REM Aufsichtsbilder von bisher nie erreichter Qualität 
erzeugen, die mühselige Rekonstruktionsversuche erübrigen. 

Diese Bilder ermöglichen nicht nur neue Einsichten über den allgemeinen 
Aufbau des Verdauungssystems, sondern sie öffnen den Weg für vergleichende! 
Untersuchungen grossen Ausmasses, die geeignet sind zu einem besseren Ver-| 
ständnis evolutiver Aufsplitterung innerhalb einzelner Wirbeltierklassen bei-' 
zutragen. 

SUMMARY 

With the aid of the scanning electron microscope pictures of the surface 
structure of the alimentary tract of high quality can be produced. 

These pictures allow not only new judgements on the generalized structure 
of the alimentary tract, they also open new ways for comparative studies, which. 
could help for a better understanding of the evolutive radiation within some| 
classes of vertebrates. 

Resume 

Par la methode du microscope electronique ä balayage, des photographies 
de haute qualite peuvent etre obtenues de la structure superficielle du tractus 
digestif. 1 

Ces photographies permettent non seulement des jugements nouveaux sur^ 
la structure generale du tractus digestif, mais elles offrent de nouvelles voies pour 
des etudes comparees, qui pourraient contribuer ä une meilleure comprehension 
de la radiation evolutive au sein de quelques classes de vertebres. 
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